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La expansión generalizada de los ungulados silvestres en las últimas décadas y la 
estrecha relación existente entre la abundancia y el estado sanitario de las 
poblaciones, hacen que los estudios sobre distribución y abundancia de estas 
especies sean muy importantes, también en epidemiología. Distribución y 
abundancia son dos rasgos relevantes para explicar la asociación entre 
hospedadores de agentes infecciosos. La agregación de individuos, que está 
estrechamente relacionada con la distribución y abundancia, tiene una implicación 
más directa que estos dos parámetros por separado en epidemiología, ya que 
determina las tasas de contacto intra- e inter-específicas. La agregación depende de 
la ecología de las especies (p.ej. gregarismo), pero también de la distribución de los 
recursos en el medio y de la gestión de las poblaciones. En este contexto, nos 
propusimos (i) revisar el índice de agregación descrito por Lloyd (1967) y valorar su 
utilidad a escala espacial; (ii) desarrollar un nuevo índice espacialmente explícito 
que resuelva parte de los problemas identificados en el índice revisado; y (iii) aplicar 
el nuevo índice en un caso de estudio con tres especies de ungulados (ganado 
bovino, ciervo Cervus elaphus y gamo Dama dama) en el Parque Nacional de 
Doñana. El índice de Lloyd (1967) presentó limitaciones para discriminar diferentes 
niveles de hacinamiento de individuos en un grupo y de grupos dentro de una 
misma unidad territorial, viéndose su valor de agregación muy influenciado por el 
tamaño de los grupos. El índice propuesto (IA) presentó una mayor sensibilidad que 
el índice de Lloyd (1967) para distinguir entre diferentes grados de agregación de 
individuos y grupos. La mejora que aporta IA se debe a la incorporación de los 
términos de distancia máxima entre individuos del grupo y distancia media entre 
grupos en cada unidad territorial. El índice obtenido tiene una elevada potencia 
como herramienta epidemiológica y resulta igualmente interesante para otras líneas 
de investigación en las que sea preciso determinar la agregación de individuos a 
escala espacial. 
 
Palabras clave: abundancia, escala espacial del patrón, distribución, índices de 
agregación, función k de Ripley, monitorización. 
 




1. MARCO TEÓRICO 
1.1. La importancia de los estudios de abundancia y distribución: la 
agregación espacial como medida que combina ambos conceptos.  
El estudio de los patrones de distribución y abundancia es uno de los pilares en 
ecología y epidemiología. Desde un punto de vista epidemiológico, este tipo de 
estudios están cobrando mucha relevancia en los últimos tiempos al demostrarse 
que muchos patógenos emergen y persisten en comunidades ecológicas complejas 
que incluyen varios hospedadores domésticos y silvestres compartiendo la misma 
base territorial (Frölich et al. 2002; Gortázar et al. 2007; Gortázar et al. 2011), y a la 
estrecha relación existente entre la abundancia poblacional y su estado sanitario 
(Gortázar et al. 2006; Barasona et al. 2014). En este sentido, los ungulados 
silvestres tienen una elevada relevancia en la epidemiología de numerosas 
infecciones compartidas (Gortázar et al. 2007), y su papel relativo está en 
incremento al haber experimentado sus poblaciones una expansión generalizada en 
las últimas décadas (Apollonio et al. 2010).  
Íntimamente relacionado con los parámetros de abundancia y distribución aparece 
el concepto de la agregación poblacional. Diversos estudios han mostrado la 
relación entre la abundancia y agregación poblacional con la transmisión de 
infecciones (McCallum et al. 2001; Vicente et al. 2004; Acevedo et al. 2007), al 
aumentar con la agregación la tasa de contacto entre individuos y con ella tanto el 
riesgo de transmisión de patógenos (Ruiz-Fons et al. 2006), como del 
mantenimiento del patógeno en la población (Gortázar et al. 2006). Por ello, la 
relación entre la agregación poblacional y la prevalencia de los patógenos es incluso 
más estrecha que la establecida con la abundancia (Acevedo et al. 2007). En este 
contexto, la comprensión de la estructura espacio-temporal de los contactos directos 
e indirectos, intra- e inter-específicos, entre individuos dentro de una comunidad de 
hospedadores es útil a la hora de controlar y erradicar las enfermedades (Drewe et 
al. 2013). Sin embargo, determinar el rango de distribución, la abundancia y la 
agregación de hospedadores domésticos y silvestres, es decir, los patrones 
espaciales que determinan las tasas de contacto, requiere mucho esfuerzo ya que 
pueden verse afectados por factores naturales (bióticos y abióticos) y antrópicos 
(Etherington et al. 2009; Acevedo et al. 2011). De forma natural la agregación 




aparece íntimamente vinculada a la ecología de muchas especies, por ejemplo, al 
grado de gregarismo o de poliginia (Shuster y Wade 2003; Pérez-González y 
Carranza 2011). Por otro lado, la gestión de la fauna interfiere en la regulación 
natural de las poblaciones silvestres alterando sus rasgos ecológicos y modificando 
sus patrones de distribución y abundancia, y por tanto agregación, mediante 
acciones como vallados cinegéticos y la suplementación de alimento y agua (p.ej. 
Vicente et al. 2007; Pérez-González et al. 2010a;  Forristral et al. 2012). De todo ello 
emerge que, desde un punto de vista ecológico, el conocimiento de la distribución, 
abundancia y agregación de las poblaciones silvestres es necesario para poder 
determinar el estado de las mismas, y así poder implementar una gestión integral y 
adecuada, encaminada a garantizar un buen estatus poblacional y sanitario de la 
biodiversidad. 
1.2.  La agregación espacial: determinación de la escala espacial. 
Un parámetro clave a la hora de estudiar la agregación de los individuos en una 
población es la determinación de la escala espacial del patrón que se debe usar 
para determinar la agregación (Pérez-González et al. 2010b). La escala espacial del 
patrón (  ) se puede estimar mediante dos aproximaciones: los métodos basados 
en cuadrículas regulares y los métodos que usan un criterio de distancia, como el 
método de Ripley (Ripley 1981). Estudios previos han descrito que los métodos 
basados en cuadrículas regulares presentan dificultades prácticas para obtener la 
escala espacial del patrón de un punto (Jelinski y Wu 1996; Plante et al. 2004), 
habiéndose desarrollado los métodos de distancia como una alternativa a éstos 
(Dale 1999; Diggle 2003). En este sentido y trabajando con ciervo, Cervus elaphus, 
Pérez-González et al. (2010b) estudiaron comparativamente tres métodos diferentes 
para identificar la escala espacial: dos métodos de cuadrículas regulares, “grid 
sampling” (SWM; Shuster y Wade 2003) y “nine-term local quadrat-variance” 
(9TLQVM; Dale 1999), y uno de distancia, el método de Ripley (RKM; Ripley 1981). 
Estos autores proponen el método de Ripley como el más recomendable para 
calcular la    a la que se debe cuantificar la agregación, al menos en poblaciones de 
ungulados silvestres.  
La función K de Ripley es una herramienta para el análisis de patrones espaciales 
de puntos que refleja el tipo, la intensidad y el rango del patrón espacial mediante el 




análisis de las distancias existentes entre todos los puntos (Dixon 2002; Rozas y 
Camero 2005). El método de Ripley es un análisis de segundo orden basado en la 
creación de círculos centrados en los puntos (en este caso localizaciones de 
individuos), que ha sido y es ampliamente utilizado en estudios ecológicos (ver 
Ripley 1981; Dale 1999; Upton y Fingleton 1985; Dixon 2002). La función K de 
Ripley evalúa el número medio de individuos alrededor de cada uno de los 
diferentes individuos identificados en el área de estudio en función de la distancia 
entre ellos, permitiendo caracterizar el patrón espacial a diferentes escalas 
(distancias). Se calcula con la siguiente expresión: 
 ( )      ∑ ∑    ( )
 
     
 
   ; ecuación (1) 
Donde  ( ) es un índice que describe las características del proceso de puntos a 
muchas escalas (tantas como diferentes   se consideren),   es la distancia 
evaluada por un círculo de diámetro   ,   es el área de la región de estudio en    y 
   ( ) es una función indicadora que toma el valor de   cuando     (distancia entre 
los puntos   y  )     , y   cuando        . La transformación de los valores   ( ) 
a valores  ( ) tiene como objeto linealizar la función y estabilizar la varianza. Esta 
transformación se realiza con la siguiente formulación: 
 ( )  √ ( )  ; ecuación (2) 
La representación de   ( )    frente a  , muestra como el patrón espacial cambia 
a diferentes escalas. Se caracteriza un patrón de puntos como agregado 
cuando  ( )    es significativamente mayor que 0 y como disperso cuando 
 ( )    es significativamente menor que 0. El primer máximo local del 
patrón  ( )    frente a    es el que define el valor de   , es decir, la escala 
espacial del patrón más adecuada para poder estimar la agregación de individuos.  
1.3. Definición de grupos de animales y determinación de los parámetros de 
agregación. 
El establecimiento de    es necesario para determinar y cuantificar los parámetros 
incluidos en los índices de agregación; concretamente se emplea para la definición 
e identificación de grupos de individuos, utilizando el algoritmo propuesto por el 
método de Ripley (Pérez-González et al. 2010b). Para ello, se determina la matriz 




de distancias entre los   individuos detectados (   ). Se trata de una matriz 
simétrica (       ), donde       (siendo     la distancia entre los individuos   y  ); 
a partir de la cual se calcula una matriz   en la que se determina el vector (  ) para 
cada individuo  , con la siguiente expresión: 
   (                   ); ecuación (3) 
Donde        cuando     
 , y       cuando      
 . Por lo tanto,       ya 
que todos los individuos están a una distancia 0 de sí mismos. Se considera el 
número de valores de 1 (  ) del vector como el número de puntos con una distancia 
   , incluyendo el mismo punto  .  
   ∑  ; ecuación (4) 
   y    permitirán definir los grupos y determinar los parámetros necesarios a la hora 
de calcular los índices de agregación. Los grupos se definirán de acuerdo a las 
siguientes reglas: 
- Serán individuos aislados cuando cumplan que     , porque ningún otro punto 
estará a una distancia     del punto  . 
- Será un grupo el conjunto formado por una serie de individuos en los que todos 
contacten entre sí, es decir, estén a una distancia    . Será un grupo cerrado 
cuando los individuos del grupo no contacten con otro individuo no perteneciente al 
grupo, y se considera abierto en el caso en que alguno de los individuos contacte 
con algún individuo externo al grupo (Pérez-González et al. 2010b). 
 Una vez definidos los grupos, los parámetros que se emplean para el cálculo de los 
índices de agregación son   ,    y  , siendo   el número de grupos,    el número 
de individuos dentro de cada grupo y   ∑   , es decir, el sumatorio del    de los 
grupos presentes en cada unidad territorial. Este último parámetro se calcula con el 
fin de poder extrapolar los valores de agregación a una unidad territorial. En 
resumen, se definen los grupos y se calculan los parámetros de agregación 
cumpliendo las siguientes premisas: i) el diámetro de los círculos es   ; ii)  es 
minimizado; iii) todos los grupos incluyen al menos un individuo y iv) la colocación 
de los grupos tiende a maximizar la agregación.  




1.4. Índice de agregación   y propuesta de un nuevo índice IA. 
Lloyd (1967) desarrolló un marco estadístico con el que poder medir la distribución 
espacial de los organismos en poblaciones naturales en relación a los efectos 
ecológicos de hacinamiento y competencia. Definió el parámetro   , que denominó 
medida de hacinamiento, con la que cuantificaba el grado en que los individuos 
tendían a agruparse entorno a los recursos, posteriormente revisado por Shuster y 
Wade (2003) al describir la aplicación de    a la agregación espacio-temporal de 
hembras receptivas de varias especies durante la estación reproductiva. Pérez-
González et al. (2010b) presentaron un enfoque teórico con en el que conectar la 
agregación espacial de las ciervas con el éxito en el apareamiento de los machos. 
Para ello emplearon como índice de agregación espacial  , que cuantifica el 
número medio esperado de individuos dentro de cada grupo (Lloyd 1967). Por lo 
tanto,    es un parámetro que puede emplearse como índice de agregación de 
individuos y se calcula con la siguiente expresión: 
   [∑   (    
 
   )]  ; ecuación (5) 
En el parámetro * propuesto inicialmente por Lloyd (1967) y revisado por Shuster y 
Wade (2003) se observa que la agregación está basada en el número de individuos 
presentes en cada grupo (  ) y en el número total de individuos presentes en cada 
unidad territorial ( ). Por tanto, en su valor prevalece la abundancia respecto a la 
distribución de los individuos dentro de cada unidad territorial, es decir, el valor de 
agregación vendrá determinado por el número de individuos y grupos presentes en 
cada unidad territorial (abundancia) independientemente del patrón de distribución 
de los individuos dentro de la misma (ver Figura 1). Sin embargo, dentro de una 
unidad territorial los individuos y grupos pueden estar más o menos agregados y 
será ese grado de agregación el que determine la tasa de contacto y por ende la 
transmisión de patógenos. En este contexto, aquí se propone un nuevo índice de 
agregación (  ) en el que el patrón de distribución de los individuos y de los grupos 
dentro de cada unidad territorial está representado en la formulación. Para ello se 
introducen dos nuevos parámetros, que se definen como la distancia máxima entre 
individuos dentro de cada grupo en relación a    (    ), y la distancia media entre 
grupos dentro de cada unidad territorial en relación a la separación máxima posible 
entre dos puntos cualesquiera dentro de la unidad territorial (   ). Para estimar el 




valor del índice propuesto para cada unidad territorial se emplea la siguiente 
fórmula:  
   
∑ [
  
    
]    
   
; ecuación (6) 
Siendo        en individuos aislados, y        en las unidades territoriales que 
presenten un único individuo o grupo. 
 
Figura 1. Ejemplo en el que se muestra la respuesta del índice de agregación propuesto por Shuster y Wade 
(2003) m* y la del propuesto en este  estudio IA frente a diferentes situaciones de agregación de animales 
(puntos rojos) y de grupos (polígonos azules). Se aprecia que sólo el índice IA es sensible a cambios en la 
distribución de los animales dentro de un grupo (situaciones 2:3 y 4:5), y a cambios en la distribución de grupos 
dentro de la unidad territorial (situaciones 5:6). Además, se evidencia que la presencia de grupos aislados 
reduce la m* (p.ej. situaciones 2:4).  
Aplicando el índice propuesto a los ejemplos mostrados en la Figura 1 se puede 
apreciar su sensibilidad para discriminar entre situaciones con el mismo número de 
individuos y diferente grado de agregación (situaciones 2:3 y 4:5), y entre 
situaciones con la misma composición de los grupos y distinto grado de agregación 




de grupos. Estas situaciones son indiferenciables aplicando el índice de agregación 
basado en  *. Además, con  * se observó que en situaciones en las que se 
comparó una unidad territorial con un grupo de n individuos (situaciones 2 y 3) y otra 
con dos grupos, uno de ellos formado por un individuo aislado (situaciones 4, 5 y 6), 
la agregación disminuye, cuando debería aumentar al presentarse en la segunda 
cuadrícula una mayor abundancia.  
 
2. CASO DE ESTUDIO: LOS UNGULADOS EN EL PARQUE NACIONAL DE 
DOÑANA 
2.1. Área y especies de estudio. 
Para evaluar con datos reales la aplicabilidad y diferencias entre ambos índices se 
realizó un estudio en el Parque Nacional de Doñana (PND) (Figura 2), una de las 
reservas naturales más importantes de Europa en términos de biodiversidad, que 
cuenta con el mayor nivel de protección del medio ambiente en España. Su gran 
diversidad y la presencia de ecosistemas únicos condujeron a su declaración como 
Patrimonio de la Humanidad y Reserva de la Biosfera (UNESCO 2014). Se 
encuentra situado en la costa atlántica del suroeste de España (Lat. 37° 0' N; Long. 
6° 30' W), y cuenta con una superficie total de 54252 ha dentro de las provincias 
andaluzas de Sevilla, Cádiz y Huelva.  
En el PND pueden diferenciarse tres ecosistemas principales: playas/dunas, 
matorrales con arbolado y marismas. Se trata de una región plana (elevación 
máxima 47 msnm) formada por suelos arenosos con gran diversidad de biotopos. El 
clima es mediterráneo subhúmedo seco con una marcada estacionalidad 
(temperatura media anual entre 16-19 °C, precipitación media anual entre 550-600 
    ). En la temporada de lluvias (invierno y primavera), las marismas se inundan y 
los ungulados pastan en las zonas de matorral más elevadas. El verano (de julio a 
septiembre), constituye la estación más dura para los ungulados, debido a que la 
desecación de los humedales y las masas de agua reducen la disponibilidad de 
pasto verde al ecotono, también conocido como vera (límite entre las zonas de 
matorral arbustivo y el borde de la marisma seca), lo que conlleva un aumento de la 




agregación de los ungulados silvestres y domésticos en estos ambientes (Barasona 
et al. 2014).  
 
Figura 2. Área de estudio, el Parque Nacional de Doñana, con las diferentes áreas de manejo en las que se 
divide este espacio. Se muestra la ubicación de los vuelos, norte-sur (verticales) y este-oeste (horizontales), 
realizados para obtener los datos de distribución de ciervo, gamo y ganado bovino usados en el caso de estudio.  
En cuanto a los ungulados domésticos, en el PND existe una raza de ganado bovino 
tradicional, localmente conocida como “marismeña”, que se encuentra distribuida a 
lo largo de todo el PND excepto en la región norte, denominada Coto del Rey. En el 
sur se encuentra un área de manejo de ganado con una abundancia de 318 
cabezas de ganado y una densidad de 3,1 ind/km2, mientras que el área central 
comprende 3 áreas de manejo con una densidad media de 4,2 ind/km2 (ver 
Barasona et al. 2014). Los ungulados domésticos comparten pastos con los 
silvestres en el PND. En este territorio están presentes el jabalí (Sus scrofa; 5 
ind/km2), el ciervo (Cervus elaphus; 6,26 ind/Km2) y gamo (Dama dama; 3,89 
ind/km2) (J. Vicente, datos no publicados). El reducido manejo al que están 
sometidas las vacas, junto a esta rica comunidad de hospedadores silvestres limita 
el éxito de las campañas de erradicación de la tuberculosis bovina (TB) en el 




ganado, con incidencias de hasta el 7,96% (Romero et al. 2008). Los ungulados 
silvestres del PND, por su parte, ostentan el record de prevalencia de TB descritas 
en la literatura científica, con una prevalencia en jabalí de 52%, en ciervo de 27% y 
en gamo de 18% (Gortázar et al. 2008). En este complejo escenario epidemiológico, 
determinar los patrones de agregación de los hospedadores silvestres y domésticos 
resulta de vital importancia para identificar los procesos de persistencia y 
transmisión intra- inter-específica del patógeno, así como proponer medidas 
concretas para el control integrado de la enfermedad. 
2.2. La información de partida: los sistemas aéreos no tripulados (UAS). 
Como se ha descrito anteriormente la determinación de los patrones de abundancia 
y distribución de la fauna silvestre es importante, tanto desde el punto de vista 
epidemiológico, como ecológico. Sin embargo, recabar datos de distribución y 
abundancia a grandes escalas espaciales y con metodologías tradicionales 
(transectos, fototrampeo, etc.) es inasumible para la mayor parte de los estudios 
epidemiológicos (Etherington et al. 2009). En los últimos años las técnicas de 
observación basadas en el empleo de Sistemas Aéreos no Tripulados (“Unmanned 
Aircraft Systems”, UAS) se muestran como una alternativa fiable, económica y 
eficiente para el estudio de la distribución y abundancia de fauna silvestre en 
territorios con escasa cobertura forestal, al permitir diferenciar una gran variedad de 
especies a partir de imágenes de alta calidad (p.ej. Barasona et al. 2014; Linchat et 
al. 2014; Mulero-Pázmány et al. 2015). 
En este estudio, se emplearon datos de ciervo, gamo y vaca, provenientes de un 
muestreo realizado con UAS en el PND (para detalles ver Barasona et al. 2014). 
Con dicha información se cuantificó el patrón espacial de  * y de     y se 
exploraron diferencias entre ambos índices. Finalmente, los valores de    obtenidos 
en las localidades muestreadas se modelizaron con variables ambientales para así 
poder predecir la distribución de    en todo el PND.  
El trabajo de campo se realizó durante agosto y septiembre de 2011, por ser el 
verano la estación en que la disponibilidad de recursos es más limitante (Bugalho y 
Milne 2003) y, por tanto, la agregación de individuos máxima (Braza y Álvarez 
1987). La plataforma de los UAS estaba constituida por un sistema radio control 
modelo “Easy Fly plane” (St-models, China) propulsado por un motor eléctrico. El 




sistema de embarque estaba formado, en esencia, por una cámara de abordo, un 
GPS (Mediatek, 10 Hz, modelo FGPMMOPA6B), un piloto automático Ikarus 
(Electronica RC, España) con estabilizador de vuelo y una cámara digital de 
fotografía Panasonic Lumix LX-3 (Osaka, Japón). La estación de tierra incluía un 
monitor, una grabadora DVD, un receptor de video y un transmisor de señal para 
comunicarse con el UAS. También incluía un ordenador portátil con el que 
programar el piloto automático, almacenar las fotos y los registros de datos y 
decodificar la telemetría abordo. Todo esto permitió rastrear el posicionamiento de 
los UAS a tiempo real. Para más detalles ver Rodríguez et al. (2012) y Mulero-
Pázmány et al. (2014).  
Se seleccionaron un total de 60 vuelos aéreos (de 4 km de longitud media y 0,1 km 
de anchura, a una altitud de 100 m y velocidad media de 40 km/h), que cubrieron el 
10,1% del área de estudio (Figura 2). Los vuelos se realizaron entre las 17.30 h y 
21.00 h, hora local, por ser el periodo en que los animales están más activos con luz 
diurna (Carranza et al. 1991). Se realizaron dos tipos de vuelos en función de la 
orientación, vuelos norte-sur y vuelos este-oeste. Los vuelos se distribuyeron entre 
las cinco áreas de manejo (de norte a sur, Coto del Rey, Sotos, Reserva Biológica, 
Puntal y Marismillas) en las que se divide el PND (Figura 2) y se repitieron 6 veces 
en diferentes días de muestreo.  
A partir de las imágenes de alta resolución obtenidas de los UAS se pudieron 
georreferenciar un total de 3149 ungulados. De éstos, el 51,44% fueron ciervos, 
33,18% gamos, 11,36% ganado, 2,89% caballos, 0,22% jabalíes y el 0,89% restante 
fueron registradas como especie desconocida. El porcentaje tan reducido de jabalí 
fue debido a las características comportamentales de dicha especie y una baja 
detección diurna, ya que su óptimo de movilidad se encuentra fuera de la franja 
horaria en la que se llevaron a cabo los vuelos (Russo et al. 1997), por lo que no 
fueron considerados para los análisis. Los datos de ciervo, gamo y vaca fueron 
usados para estimar el  *  y el IA en las 183 cuadrículas de 500x500 m que fueron 
muestreadas con los vuelos.  
 
 




2.3. Los patrones de agregación de ungulados en el Parque Nacional de 
Doñana 
Para el estudio se han usado 2963 animales georreferenciados (ciervo n=1567, 
gamo n=1037 y vaca n=359). Con estos datos primero se calculó la escala espacial 
del patrón para cada área de manejo y se estableció la    como el valor promedio 
obtenido en las distintas áreas (   = 137,67 m). Para la obtención de    se utilizó el 
método de Ripley y el software SAM (Rangel et al. 2010). 
Por el algoritmo propuesto en el método de Ripley se caracterizaron los diferentes 
grupos de cada especie. Tras esto se estableció una cuadrícula de 500x500 m en la 
que para cada cuadrícula muestreada y especie se registró: el número de grupos, 
los parámetros de agregación y los parámetros relacionados con las distancias 
entre individuos y grupos, y con ellos se estimó el m* y el IA para cada una de las 
cuadrículas. Todos los cálculos y el manejo de datos se realizaron con R (R 
CoreTeam 2015) y la visualización de los mismos con QGIS 2.6.1 (QGIS 
Development Team 2012). 
Los valores de m* y de IA por unidad territorial y especie se muestran en la Figura 
3. El cartografiado de los IA obtenidos muestra patrones de agregación muy 
similares para las tres especies de estudio, principalmente para los ungulados 
silvestres, en los que los valores más elevados se obtienen en la vera y sus 
inmediaciones. Estos resultados son coherentes con estudios previos en los que se 
mostró una elevada agregación de animales en torno a los recursos que ofrece este 
ecotono y que en la estación seca son muy limitantes en otros hábitats (Braza y 
Álvarez 1987; Bugalho y Milne 2003; Barasona et al. 2014; Mulero-Pázmány et al. 
2015).  




Figura 3.  Índices de agregación intraespecífica m*  e  IA para cada cuadrícula muestreada y especie objeto de 
estudio. En amarillo se muestran las cuadrículas sin muestrear dentro del Parque Nacional de Doñana. 
La correlación de Spearman entre los valores de agregación determinados con m* e 
IA se muestra en la Figura 4. Los resultados indican que existe una correlación 
positiva significativa entre ambos índices para las tres especies. Sin embargo, se 
pudieron observar cuadrículas en las que los valores de uno de los índices diferían 
notablemente de los valores esperados según la correlación, y que por tanto 
suponen marcadas diferencias entre ambos índices.  





Figura 4. Diagramas de dispersión entre m* e IA para las tres especies objeto de estudio. Los puntos 
etiquetados con un número identifican cuadrículas en las que los valores de uno de los índices difiere 
notablemente del valor esperado dada la correlación. Los señalados como números primos identifican 
cuadrículas que serán consideradas como contraste en la siguiente Figura 5, para así tratar de identificar los 
rasgos del patrón que explican las diferencias entre ambos índices. 




El análisis de estas cuadrículas con resultados de m* e IA dispares permitió conocer 
el grado de sensibilidad de cada índice a la hora de estimar la agregación de 
individuos (Figura 5). En el primer ejemplo, la baja sensibilidad de m* a la hora de 
determinar una mayor agregación en 1 que en 1’ se debe a la presencia de 6 grupos 
de 2 individuos en 1 que reducen el valor de m*. Sin embargo, IA es capaz de 
reflejar la diferencia de agregación entre 1 y 1’ al cobrar mayor importancia la 
distribución de los individuos dentro de los grupos, y de los grupos dentro de la 
cuadrícula. En el segundo ejemplo, la notablemente mayor m* estimada en 2 en 
relación a la de 2’ se debe a que el valor en 2 parece estar muy condicionado por la 
presencia de un grupo muy grande (69 individuos). Sin embargo, se obtiene 
prácticamente el mismo valor de IA a pesar del mayor número de individuos en 2, lo 
que refleja que con IA se puede obtener el mismo valor con menos individuos 
agregados, que con más individuos dispersos. El tercer ejemplo  refleja muy bien la 
poca sensibilidad de m* para considerar la distribución de los individuos dentro de 
cada grupo y de los grupos dentro de cada cuadrícula; no diferencia entre 2 grupos 
próximos, de 3 individuos muy próximos entre sí (3) y un grupo de 3 individuos más 
dispersos (3´). Sin embargo, IA es capaz de reflejar muy bien esta diferencia. 
Finalmente, en el cuarto ejemplo se muestra una mayor sensibilidad de m*, al 
indicar una mayor agregación en 4 en donde hay una grupo grande de 25 individuos 
que en 4´ con el mismo número de individuos pero distribuidos en grupos más 
pequeños. Sin embargo, esas diferencias de agregación no son tan evidentes en el 
caso de IA pudiéndose observar que la agregación de individuos dentro de cada 
grupo puede hacer que a igual número de individuos IA sea más elevado conforme 









Figura 5. Análisis comparativo entre m* e IA usando para ello cuadrículas concretas del caso de estudio. Los 
puntos en cada cuadrícula representan grupos de animales (la intensidad del color se relaciona con el tamaño 
del grupo, los tamaños más grandes se corresponden con los colores más oscuros).  




En un paso posterior, los valores    se modelizaron usando para ello las variables 
ambientales que se mostraron relevantes para explicar los patrones de distribución 
y abundancia de los ungulados en el PND (p.ej., Barasona et al. 2014): distancia 
euclídea a los puntos de agua (dagmea), distancia euclídea a la vera (dverme), 
proporción de matorral denso (T1), proporción de matorral bajo claro (T2), 
proporción de praderas herbáceas (T3), proporción de arbolado (T4), proporción de 
tierra desnuda (T5) y proporción de vegetación asociada a los cursos de agua. Los 
datos relativos a los usos del suelo se obtuvieron de la red digital de información 
ambiental de Andalucía (REDIAM 2013). Debido a las limitaciones de los UAS en lo 
referido a la detectabilidad de los animales en hábitats cerrados, tanto para la 
variable T1 (matorral denso) como para T4 (arbolado), se calculó el coeficiente de 
detección con el fin de corregir los valores de T1 y T4 obtenidos por los UAS. Para 
más detalle sobre el procedimiento de corrección ver Barasona et al. (2014). En los 
análisis, para cada especie la variable respuesta fue   , y se modelizaron utilizando 
modelos lineales generalizados, usando una distribución binomial negativa, debido a 
los altos niveles de sobredispersión en los datos que se obtuvieron cuando los 
modelos fueron parametrizados con distribución de Poisson. Para la selección del 
modelo final se usó un procedimiento por pasos basados en el criterio de 
información de Akaike (AIC; Akaike 1974). 
Los resultados de este modelo destacan las variables relacionadas con distancia en 
línea recta a la vera (dverme) y el matorral denso (T1) como los principales 
predictores para explicar el patrón de agregación espacial de estas especies en el 











Tabla 1. Resultados de los modelos lineales generalizados (distribución binomial negativa y función de vínculo 
logarítmica) utilizados para predecir la agregación de ciervo, gamo y ganado bovino en el Parque Nacional de 
Doñana. Las variables ambientales son mostradas según su orden de entrada en el modelo (los códigos de las 





Contraste de hipótesis 
Chi-cuadrado P-valor 
Ciervo 
dverme -0,003 0,0001 494,418 p<0,001 
T1 -13,53 0,9490 203,090 p<0,001 
T5 -6,158 0,7185 73,471 p<0,001 
dagmea 0,002 0,0002 122,365 p<0,001 
T2 5,797 0,6240 86,434 p<0,001 
Intercepto 5,843 0,2895 407,313 p<0,001 
Gamo 
dverme -0,005 0,0003 279,736 p<0,001 
T1 -28,222 2,3270 147,075 p<0,001 
dagmea -0,004 0,0003 117,929 p<0,001 
T5 -6,388 0,8480 56,776 p<0,001 
T6 3,855 0,5450 50,069 p<0,001 
T2 3,874 0,9300 379,308 p<0,001 
Intercepto 9,101 0,4670 379,308 p<0,001 
Vaca 
T1 -49,879 4,0530 151,465 p<0,001 
T4 -22,166 1,2680 305,539 p<0,001 
dverme -0,002 0,0003 35,157 p<0,001 
T5 -6,424 0,9812 42,867 p<0,001 
T6 -3,547 0,6995 25,708 p<0,001 
Intercepto 8,112 0,2927 768,398 p<0,001 
 
Las predicciones de los modelos para todo el PND se muestran en la Figura 6, y 
confirman un elevado papel de las zonas abiertas próximas a la vera para explicar el 
patrón de agregación de ciervo y gamo. En el caso de la vaca, si bien las variables 
seleccionadas por el modelo como las más relevantes son prácticamente idénticas 
(excepto la distancia a puntos de agua) que en los modelos para los silvestres, el 
orden de entrada de las mismas en el modelo difiere, y por tanto el patrón predicho 
es ligeramente diferente, principalmente en los territorios más al sur del PND.  





Figura 6. Valores de agregación intra-específica para ciervo, gamo y vaca en el Parque Nacional de 
Doñana predichos de acuerdo a los modelos mostrados en la Tabla 1. 
 
Los resultados obtenidos de la modelización y los patrones de agregación predichos 
son similares a los obtenidos en trabajos previos en el PND. Así, por ejemplo, 
Barasona et al. (2014) identificaron a estos mismos predictores ambientales y 
obtuvieron patrones espaciales similares cuando se estudió la abundancia de 
ungulados silvestres y domésticos (algo equivalente a m*). En su caso, y dado que 
su objetivo era caracterizar de manera precisa las abundancias para vincularlas con 
los patrones espaciales de TB, estos autores exploraron diferentes aproximaciones 
analíticas y finalmente la más precisa fue la que incluía además el área de manejo 
entre los predictores. El objetivo de los análisis del caso de estudio mostrado aquí no 
era otro que mostrar la aplicabilidad real de IA usando para ello datos de campo a 
una escala espacial grande con distintas unidades territoriales, por eso evitamos la 
inclusión de diferentes aproximaciones que habrían complicado innecesariamente el 
trabajo. Mulero-Pázmány et al. (2015) estudiaron los patrones de abundancia de 
bovino en el PND usando dos fuentes de datos, la información obtenida mediante 
UAS y datos de seguimiento de animales mediante collares GPS-GSM. Con ambos 




tipos de información obtuvieron resultados similares en los que nuevamente se 
destaca la distancia a vera como uno de los predictores más relevantes para la 
abundancia y la selección de hábitat. Recientemente, Triguero (2015) a partir de 
datos de radioseguimiento de vacas y jabalíes en el PND determinó las tasas de 
contacto inter-específico, directo e indirecto, y modelizó las mismas en función de 
predictores ambientales. Los patrones de contacto obtenidos en ese estudio se 
podían explicar en gran medida en función de la distancia a vera y el resto de 
predictores identificados también por el modelo aquí presentado, y los patrones que 
estos autores obtuvieron destacan como zonas con mayor probabilidad de contactos 
entre vaca y jabalí, aquellas próximas a la vera. Si bien las tasas de contacto inter-
específico y la agregación no indican exactamente lo mismo, la concordancia 
obtenida entre ambos estudios sugiere la relevancia epidemiológica que pudieran 
tener los resultados aquí obtenidos para el manejo y gestión sanitaria de los 
ungulados del Parque Nacional de Doñana.  
 
3. RETOS FUTUROS 
Consideramos que era necesaria la revisión del método descrito por Lloyd (1967) 
para determinar la agregación de individuos y su uso a escala espacial. El índice que 
proponemos muestra una mayor sensibilidad que el método evaluado para 
discriminar entre diferentes niveles de agregación de individuos. La conjugación de 
este nuevo índice con el uso de técnicas de monitorización de la distribución y 
abundancia novedosas, como los UAS usados aquí (p.ej., Mulero-Pázmány et al. 
2014), muestran un elevado potencial para realizar estudios de ecología aplicada y 
epidemiología espacial, que serán de gran relevancia para el manejo y control de 
enfermedades. Tras este primer estudio en el que se fija el marco conceptual del 
índice de agregación propuesto, tendrán que dirigirse esfuerzos a realizar una 
valoración más profunda del índice incluyendo estudios en diferentes situaciones 
(p.ej., poblaciones con grados diferentes de densidad y estrategias de manejo que 
determinan la agregación; Vicente et al. 2007), con datos de distribución obtenidos 
con otras fuentes (p.ej., detección de animales [o de sus indicios de presencia] a lo 
largo de transectos lineales; Acevedo et al. 2008, o la aplicación del IA en las 
imágenes satélite próximamente mejoradas en términos de resolución para la 




detección de fauna; Pettorelli et al. 2014) e incluso con diferentes especies, ya que 
la agregación como se decía anteriormente también depende de los rasgos 
comportamentales de la especie. Finalmente, y dado el manifiesto interés de estos 
índices en epidemiología, sería interesante estudiar la respuesta del índice 
propuesto y su aplicabilidad para estudiar patrones de agregación inter-específicos 
con los que mejorar la caracterización de los mecanismos de persistencia y 
transmisión de patógenos en sistemas complejos multi-hospedador. 
El índice propuesto debería ser valorado por su capacidad de explicar el estado 
sanitario de las poblaciones, como una validación del significado ecológico del índice 
(p.ej. Barasona et al. 2014). Sería esperable que la agregación fuese más explicativa 
de las tasas de transmisión de enfermedades que la mera abundancia poblacional 
(Acevedo et al. 2007). Aunque en este estudio se ha valorado la agregación a escala 
local (cuadrícula de 500m x 500m), sería interesante también valorar la capacidad 
de determinar la agregación a nivel regional (p.ej., finca), ya que esto potenciaría la 
capacidad del IA para ser usado como herramienta epidemiológica. De acuerdo con 
estudios previos en los que se modelizó el patrón de abundancia de fauna silvestre a 
escala local y regional (p.ej., Carrascal et al. 2015), sería esperable que la capacidad 
del índice a nivel regional fuese aún mayor, ya que este tipo de aproximaciones en 
ocasiones no son capaces de recoger la variabilidad local, pero si aproximan bien la 
variabilidad que existe a una unidad territorial de mayor tamaño, como sería la 
escala denominada regional. Todos estos posibles estudios permitirían adquirir un 
mayor conocimiento del comportamiento de IA, y disponer de una valoración 
exaustiva de su aplicabilidad tanto para la gestión sanitaria como poblacional, 
pudiéndose consolidar el índice descrito aquí como una herramienta de gran utilidad 
en estudios epidemiológicos, y en todos aquellos en los que sea necesario 











1) El índice de Lloyd (1967) presenta limitaciones para discriminar entre diferentes 
niveles de hacinamiento de individuos en un grupo y de grupos dentro de una misma 
unidad territorial. 
2) Los grupos de un solo individuo (individuos solitarios) reducen el valor de 
agregación en el índice de Lloyd (1967), contrariamente a lo que cabría esperar al 
suponer un aumento en el número de animales dentro de cada unidad territorial. 
3) El índice de Lloyd (1967) se ve muy influenciado por la presencia de un reducido 
número de grupos con muchos individuos (incrementan el valor del índice) y por la 
presencia de grupos con muy pocos individuos (disminuyen sustancialmente el valor 
del índice). 
4) El índice propuesto (IA) presentó una mayor sensibilidad que el índice de Lloyd 
(1967) para discriminar entre diferentes grados de agregación de individuos y 
grupos. La mejora que aporta IA se debe a que incorpora información sobre la 
distribución de los individuos dentro de cada grupo, así como de la distancia entre 
grupos. 
5) La agregación de individuos dentro de cada grupo puede hacer que a igual 
número de individuos los niveles de IA sean más elevados conforme aumenta el 
número de grupos. 
6) A nivel del Parque Nacional de Doñana, las variables ambientales que determinan 
el nivel de agregación de los individuos de una especie son similares a las que 
explican el patrón de abundancia y la selección que las especies hacen del hábitat. 
En un medio tan determinado por la dinámica de la marisma, como es el Parque 
Nacional de Doñana, las mayores agregaciones de animales en el verano se dan en 
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